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Ìîðôîëîãè÷åñêàÿ è ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ïðóäîâèêà îçåðíîãî, Lymnaea stagnalis s. l.
(Gastropoda, Lymnaeidae), â ïðåäåëàõ Óêðàèíû Ìåææåðèí Ñ. Â., Ãàðáàð À. Â., Êîðøóíîâà Å. Ä.,
Æàëàé Å. È. — Àíàëèç àëëîçèìíîé è ìîðôîëîãè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ïðóäîâèêà îçåðíîãî
Lymnaea stagnalis s. l. ïðîâåäåí â âîäîåìàõ Óêðàèíû. Óñòàíîâëåíî, ÷òî â öåíòðàëüíûõ è
çàïàäíûõ ïîïóëÿöèÿõ, ñ îäíîé ñòîðîíû, è â âîñòî÷íûõ, ñ äðóãîé, ôèêñèðîâàíû àëüòåðíàòèâíûå
àëëåëè ëîêóñîâ Es-1, Es-4, à ïðèáëèçèòåëüíî ïî ðóñëó Äíåïðà ðàñïîëàãàþòñÿ ïîïóëÿöèè, â
ðàâíîé ïðîïîðöèè ñîäåðæàùèå îáà àëëåëÿ. Îáíàðóæåííàÿ ñèòóàöèÿ îòâå÷àåò ìîäåëè äâóõ
àëëîâèäîâ, ñîåäèíåííûõ íåøèðîêîé çîíîé ãåííûõ èíòðîãðåññèé, è ïðîòèâîðå÷èò êîíöåïöèè
äâóõ ñèìïàòðè÷åñêèõ âèäîâ L. stagnalis è L. fragilis. Àíàëèç èçìåí÷èâîñòè ìîðôîëîãè÷åñêèõ
ïðèçíàêîâ ïîêàçàë, ÷òî ìåæäó çàïàäíûìè è âîñòî÷íûìè àëëîâèäàìè ñóùåñòâóþò ðàçëè÷èÿ,
ïðîÿâëÿþùèåñÿ â óêðóïíåíèè ðàêîâèíû, óâåëè÷åíèè êîëè÷åñòâà îáîðîòîâ è îñâåòëåíèè
îêðàñêè ó âîñòî÷íîé ôîðìû ïî ñðàâíåíèþ ñ çàïàäíîé.
Êëþ÷åâûå  ñ ëîâ à: Lymnaea stagnalis, ñèñòåìàòèêà, àëëîçèìû, ìîðôîëîãè÷åñêàÿ èçìåí÷è-
âîñòü, ôèëîãåîãðàôèÿ.
The Analysis of Morphological and Genetic Variation of the Snail, Lymnaea stagnalis s. l. (Gastropoda,
Lymnaeidae), in Ukraine. Mezhzherin S. V., Garbar A. V., Korshunova E. D., Zhalay E. I. — Analysis
of allozyme and morphological variation of Lymnaea stagnalis s. l. is done within Ukraine. It is
established that in central and western populations, on the one side, and in the eastern ones, on the
other, alternative alleles of Es-1, Es-4 loci are fixed, and in the Dnieper river-bed there are populations
containing two alleles in equal proportion. The discovered situation corresponds to the model of two
allospecies connected with rather narrow zone of gene introgression and contradicts the conception of
two sympatric species (L. stagnalis and L. fragilis). The analysis of morphological characters variability
shows differences between western and eastern allospecies in shell enlargement, turn quantity increase
and coloring lightening in eastern forms in comparison with the western ones.
Ke y  wo r d s: Lymnaea stagnalis, systematics, allozymes, morphological variation, phylogeography.
Ââåäåíèå
Ïðóäîâèê îçåðíûé, Lymnaea stagnalis (Linne´, 1758) — îäèí èç ñàìûõ ìàññîâûõ ïðåñíîâîäíûõ
ëåãî÷íûõ ìîëëþñêîâ ôàóíû Óêðàèíû. Îí îáèòàåò â âîäîåìàõ ñàìîãî ðàçíîãî òèïà, à åãî àðåàë
îõâàòûâàåò ïî÷òè âñþ óìåðåííóþ çîíó Ñåâåðíîãî ïîëóøàðèÿ, à ïîòîìó íåò íè÷åãî óäèâèòåëüíîãî â
åãî ÷ðåçâû÷àéíî âûñîêîé êîíõîëîãè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè, êîòîðàÿ, â êîíöå êîíöîâ, è ïðèâåëà ê
âîçíèêíîâåíèþ íåîäíîçíà÷íûõ âçãëÿäîâ íà åãî ñèñòåìàòèêó.
Ïåðâîíà÷àëüíî ñ÷èòàëè, ÷òî íà òåððèòîðèè Âîñòî÷íîé Åâðîïû, â òîì ÷èñëå è â Óêðàèíå,
îáèòàåò îäèí î÷åíü ïîëèìîðôíûé âèä (Æàäèí, 1933, 1952). Ïîçäíåå, â ñîîòâåòñòâèè ñî âçãëÿäàìè
ß. È. Ñòàðîáîãàòîâà è åãî ïîñëåäîâàòåëåé (Äàâûäîâ è äð., 1981), ïðèäåðæèâàâøèõñÿ óçêîé êîíöåïöèè
âèäà, áûëî ðåøåíî, ÷òî L. stagnalis — ýòî ñáîðíûé òàêñîí, êîòîðûé â ïðåäåëàõ Ïàëåàðêòèêè ñîñòîèò
èç øåñòè ïðåèìóùåñòâåííî ñèìïàòðè÷åñêèõ âèäîâ. Â ñîîòâåòñòâèè ñ ýòîé êîíöåïöèåé (Ñòàäíè÷åíêî,
2004) íà òåððèòîðèè Óêðàèíû óñòàíîâëåíî òðè âèäà: L. stagnalis (L., 1758), L. fragilis (L, 1758) è 
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Ìîðôîëîãèÿ
L. doriana (Bourguignat, 1862). Ïîñëåäíèé èç íèõ ñ÷èòàåòñÿ êðàéíå ðåäêèì. Ñëåäóåò ó÷åñòü, ÷òî òàêàÿ
äðîáíàÿ ñèñòåìà áûëà ïðèçíàíà òîëüêî íåêîòîðûìè ìàëàêîëîãàìè áûâøåãî ÑÑÑÐ. Áîëüøèíñòâî æå
èññëåäîâàòåëåé (Jackiewicz, 1998; Gloumlauter, 2002 è äð.) ñîõðàíèëî ïðèâåðæåííîñòü ñòàðîé øèðîêîé
êîíöåïöèè âèäà.
Â ïîñëåäíåå âðåìÿ íà÷àëè àêòèâíî ïðîâîäèòü ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ
ëèìíåèä (Remigio, Blair, 1997; Remigio, 2002; Bargues et al., 2003), íàïðàâëåííûå â îñíîâíîì íà
âûÿñíåíèå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé. Òåì íå ìåíåå ïîëó÷åííûå äàííûå ïî ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðå
îòäåëüíûõ âèäîâ ðîäà Lymnaea (Trouve` et al., 2003; Puurtinen et al., 2004) è îòñóòñòâèå ñîïðÿæåííîñòè
ìåæäó òèïîì ðàêîâèíû è õàðàêòåðîì àëëîçèìíîé èçìåí÷èâîñòè, óñòàíîâëåííûå äëÿ Lymnaea peregra
â ñåâåðî-çàïàäíîé Èðëàíäèè (Evans, 1989), ïîäòâåðæäàþò òî÷êó çðåíèÿ, ÷òî óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà
âèäîâ, âåðîÿòíåå âñåãî íåàäåêâàòíî åñòåñòâåííîé ñèñòåìå.
Ðàíåå ïðîâåäåííûé ìîðôîëîãè÷åñêèé è ãåíîãåîãðàôè÷åñêèé àíàëèç åùå îäíîãî øèðîêî
ðàñïðîñòðàíåííîãî ïðåñíîâîäíîãî ìîëëþñêà Planorbarius corneus (Ìåææåðèí è äð., 2005, 2006), â
ïðåäåëàõ êîòîðîãî âûäåëÿëîñü îò 4 äî 8 âèäîâ (Ñòàäíè÷åíêî, 1990; Îïðåäåëèòåëü…, 2004), ïîêàçàë,
÷òî, íà ñàìîì äåëå, ýòî íàäâèä, ïðåäñòàâëåííûé â ôàóíå Óêðàèíû äâóìÿ àëëîâèäàìè, ìåæäó
êîòîðûìè ñóùåñòâóåò íåøèðîêàÿ çîíà ãèáðèäèçàöèè. Ïîëó÷åííûé ðåçóëüòàò ïîçâîëèë â ïðèíöèïå
èçìåíèòü òðàêòîâêó âèäà è âìåñòî ñåðèè ñèìïàòðè÷åñêèõ ðåïðîäóêòèâíî èçîëèðîâàííûõ âèäîâ
ïðåäëîæèòü íàäâèäîâîé êîìïëåêñ âèêàðíûõ ãèáðèäèçèðóþùèõ âèäîâ.
Ó÷èòûâàÿ èçëîæåííîå âûøå, èçó÷åíèå ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû ïîñåëåíèé âûñîêî èçìåí÷èâûõ
è ìàññîâûõ âèäîâ ïðåñíîâîäíûõ ìîëëþñêîâ, ïðèìåðîì êîòîðûõ è ÿâëÿåòñÿ L. stagnalis, ïðåäñòàâëÿåò
íå òîëüêî óçêèé òàêñîíîìè÷åñêèé èíòåðåñ, íî è êàê èññëåäîâàíèå ìîäåëüíîé àðåíû ýâîëþöèîííûõ
ïðåîáðàçîâàíèé äàæå â ìàñøòàáå Óêðàèíû — îáùåáèîëîãè÷åñêèé. Çàäà÷åé íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ
è ÿâèëîñü èçó÷åíèå ãåíåòè÷åñêîé è ìîðôîëîãè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ýòîãî ìîëëþñêà â ïðåäåëàõ
Óêðàèíû.
Ìàòåðèàë è ìåòîäû
Îñíîâîé äàííîãî èññëåäîâàíèÿ ïîñëóæèëè ðåíäîìèçèðîâàííûå âûáîðêè ïðóäîâèêîâ,
ñîáðàííûå â òå÷åíèå 2006–2007 ãã. â âîäîåìàõ Óêðàèíû: Êèåâñêàÿ îáë. (Íîâîáåëè÷è, îêð. Êèåâà,
25 ýêç.; ïãò Áàðûøåâêà, 16 ýêç.; ñ. Áîäåíüêè, Âûøãîðîäñêèé ð-í, 20 ýêç.), ×åðíèãîâñêàÿ îáë. (ã. Íå-
æèí, 20 ýêç.; îêð. Íåæèíà, 19 ýêç.; ñ. Íîâûé Áûêîâ, Áîáðîâèöêèé ð-í, 5 ýêç.; ñ. Áàòóðèí,
Áàõìà÷ñêèé ð-í, 30 ýêç.), Ñóìñêàÿ îáë. (ã. Ñóìû, 9 ýêç.; Äåñíÿíñêî-Ñòàðîãóòñêèé ïàðê, ñ. Î÷êèíî,
10 ýêç.), Õàðüêîâñêàÿ îáë. (ã. Õàðüêîâ, 16 ýêç.), Ïîëòàâñêàÿ îáë. (ã. Ïîëòàâà, 25 ýêç.; ñ. ×óòîâî,
Ïîëòàâñêèé ð-í, 16 ýêç.; ã. Ëóáíû, 16 ýêç.), Æèòîìèðñêàÿ îáë. (ã. Æèòîìèð, 10 ýêç.; ñ. Äóáîâåö,
Æèòîìèðñêèé ð-í, 25 ýêç.), Ðîâåíñêàÿ îáë. (ð. Êîð÷èê, Êîðåöêèé ð-í, 17 ýêç.), Õìåëüíèöêàÿ îáë.
(ã. Ñëàâóòà, 28 ýêç.; ã. Ïîëîííîå, 19 ýêç.), Âèííèöêàÿ îáë. (ñ. Êàøïåðîâêà, Êîçÿòèíñêèé ð-í,
27 ýêç.), Çàêàðïàòñêàÿ îáë. (ð. Ëàòîðèöà, Óæãîðîäñêèé ð-í, 12 ýêç.), Äîíåöêàÿ îáë. (ñ. Ðàéãîðîäîê,
Ñëàâÿíñêèé ð-í, 14 ýêç.), Õåðñîíñêàÿ îáë. (ã. Ãîëàÿ Ïðèñòàíü, 15 ýêç.).
Èçìåðåíèå ðàêîâèíû (ðèñ. 1) ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ øòàíãåíöèðêóëÿ ñ òî÷íîñòüþ äî 0,1 ìì
ïî ñëåäóþùèì ïàðàìåòðàì: âûñîòà (ShH) è øèðèíà (ShW) ðàêîâèíû, âûñîòà çàâèòêà (SpH), âûñîòà
(AH) è øèðèíà (AW) óñòüÿ. Øèðèíó ðàêîâèíû èçìåðÿëè ïî ïåðïåíäèêóëÿðó ê åå îñè. Îïðåäåëÿëè
êîëè÷åñòâî îáîðîòîâ (NW — number of worls) ðàêîâèíû. Öâåò îïðåäåëÿëè ïî ñóõèì ðàêîâèíàì
âèçóàëüíî. Ñòàòèñòè÷åñêèé àíàëèç ïðîâåäåí ñ ïîìîùüþ ïðîãðàììû STATISTICA. 6.
Ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèé àíàëèç ïðîâîäèëè â 7,5%-íîì ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå è íåïðåðûâíîé
ñèñòåìå áóôåðîâ (Peacock et al., 1965). Â âîäíûõ ýêñòðàêòàõ òêàíè íîãè èçó÷àëè èçìåí÷èâîñòü
ôåðìåíòîâ, ïðåäïîëîæèòåëüíî êîäèðóåìûõ ñîîòâåòñòâóþùèìè ëîêóñàìè: àñïàðòàòàìèíîòðàíñôåðàçà
(Aat-1), ìàëàòäåãèäðîãåíàçà (Mdh-1), íåñïåöèôè÷åñêèå ýñòåðàçû (Es-1, -2, -3, -4).
Ðåçóëüòàòû
Ãåíå òè÷ å ñê à ÿ  è çìåí÷èâî ñ ò ü. Â ðåçóëüòàòå ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî
àíàëèçà òðåõ âûøåóêàçàííûõ áåëêîâ áûëà óñòàíîâëåíà àëëîçèìíàÿ èçìåí÷èâîñòü
äâóõ ëîêóñîâ íåñïåöèôè÷åñêèõ ýñòåðàç (ðèñ. 2), êîòîðàÿ, êàê ïîêàçàë äàëüíåé-
øèé àíàëèç, èìåëà ÿâíî âûðàæåííûé ãåîãðàôè÷åñêèé õàðàêòåð. Ïðè÷åì, êàê è
â ñëó÷àå ñ Planorbarius corneus (Ìåææåðèí è äð., 2006), íàáëþäàëàñü ÷åòêàÿ äèô-
ôåðåíöèàöèÿ ïîïóëÿöèé ýòîãî ìîëëþñêà â çàïàäíî-âîñòî÷íîì íàïðàâëåíèè.
Òàê, â ïîïóëÿöèÿõ ïðóäîâèêà Ëåâîáåðåæíîé Óêðàèíû: ×åðíèãîâñêîé, Ñóìñêîé,
Õàðüêîâñêîé è Ïîëòàâñêîé îáëàñòåé èìåëè ìåñòî ôèêñàöèè àëëåëåé Es-2a, Es-3b.
Â ïðàâîáåðåæíûõ ïîïóëÿöèÿõ óæå ÿâíî äîìèíèðîâàëè àëüòåðíàòèâíûå àëëåëè,
õîòÿ èõ ôèêñàöèè íàáëþäàëèñü äàëåêî íå â êàæäîé èç ïîïóëÿöèé è â íåêîòîðûõ
âûáîðêàõ (ð. Êîð÷èê, Ðîâåíñêàÿ îáë.; ã. Ñëàâóòà, Õìåëüíèöêàÿ îáë.) ïðèñóòñòâî-
âàëè àëëåëè, õàðàêòåðíûå äëÿ âîñòî÷íûõ îáëàñòåé Óêðàèíû. Â âûáîðêàõ èç
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Êèåâñêîé îáë., íàõîäÿùåéñÿ êàê áû íà ñòûêå çàïàäíîé è âîñòî÷íîé ôîðì, â
îäíèõ ñëó÷àÿõ (ïîïóëÿöèè Íîâîáåëè÷åé è Áàðûøåâêè) ïðèñóòñòâîâàëè îáà
àëëåëÿ, à â äðóãèõ (ñ. Áîäåíüêè) èìåëà ìåñòî ôèêñàöèÿ âîñòî÷íûõ àëëåëåé. Êðî-
ìå òîãî, ãèáðèäíàÿ ïîïóëÿöèÿ îáíàðóæåíà íà Íèæíåì Äíåïðå. Â öåëîì ïîëó-
÷åííàÿ êàðòèíà ðàñïðåäåëåíèÿ àëëåëåé íåñïåöèôè÷åñêèõ ýñòåðàç, è â ÷àñòíîñòè
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Ðèñ. 3. Ðàñïðåäåëåíèå àëëåëåé ëîêóñà Es-4 ïî òåððèòîðèè Óêðàèíû.
Fig. 3. Distribution of Es-4 alleles to territories of Ukraine.
Ðèñ. 1. Ñõåìà ïðîìåðîâ ðàêîâèíû èññëåäóåìûõ ìîëëþñêîâ: ShH — âûñîòà ðàêîâèíû; ShW — øèðèíà
ðàêîâèíû; SpH — âûñîòà çàâèòêà; AH — âûñîòà óñòüÿ; AW — øèðèíà óñòüÿ.
Fig. 1. The scheme of measurements of a shell of the studied molluscs: ShH — shell height; ShW — shell
width; SpH — height of a spire; AH — apertural height; AW — apertural width.
Ðèñ. 2. Èçìåí÷èâîñòü íåñïåöèôè÷åñêèõ ýñòåðàç ïðóäîâèêà îçåðíîãî L. stagnalis s. l. 
Fig. 2. Variations of nonspecific esterases of L. stagnalis s. l. specimens.
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ëîêóñà Es-4 (ðèñ. 3), î÷åíü íàïîìèíàåò êàðòèíó, ïîëó÷åííóþ äëÿ Planorbarius
corneus (Ìåææåðèí è äð., 2006), è îòâå÷àåò ìîäåëè âèêàðèðîâàíèÿ äâóõ âèäîâ ñ
îòíîñèòåëüíî íåáîëüøîé çîíîé ãèáðèäèçàöèè è äîñòàòî÷íî øèðîêîé ãåííûõ
èíòðîãðåññèé. È â ýòîì ñëó÷àå ãåíû âîñòî÷íîé ôîðìû ïðîíèêàþò â ïîïóëÿöèè
çàïàäíîé íà ìíîãèå êèëîìåòðû, òîãäà êàê îáðàòíàÿ èíòðîãðåññèÿ îãðàíè÷åíà,
÷òî, î÷åâèäíî, ñâÿçàíî ñ ðàçíûìè ìèãðàöèîííûìè ïîòåíöèàëàìè ýòèõ ôîðì.
Ïîñêîëüêó äâà ïðåäïîëàãàåìûõ «êîíõîëîãè÷åñêèõ âèäà» ïðàêòè÷åñêè
ðàâíîìåðíî ðàñïðåäåëåíû ïî âñåé Óêðàèíå, à ãåíîôîíä âèäà L. stagnalis s. l.
÷åòêî ðàçäåëåí íà âîñòî÷íûå è çàïàäíûå ïîïóëÿöèè, òî ìîæíî îäíîçíà÷íî
óòâåðæäàòü, ÷òî åãî äèôôåðåíöèàöèÿ íà L. fragilis è L. stagnalis íå îòâå÷àåò ýâî-
ëþöèîííî-ãåíåòè÷åñêîé äèñêðåòíîñòè, à ïîòîìó ýòè êîíõîëîãè÷åñêèå ôîðìû
íåëüçÿ ñ÷èòàòü îòäåëüíûìè âèäàìè.
Ìîðôîëî ãè÷ å ñêèé  àí àëè ç. Ñðàâíåíèå èçìåí÷èâîñòè L. stagnalis è
L. fragilis ïî ðÿäó êîëè÷åñòâåííûõ êîíõîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ïîêàçàëî (òàáë. 1),
÷òî ýòè ìîðôû â âûñøåé ñòåïåíè äîñòîâåðíî îòëè÷àþòñÿ ïî âñåì ïðèçíàêàì
êðîìå àáñîëþòíîé äëèíû ðàêîâèíû. Ïîëó÷åííûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó «âèäàìè» ïî
ïðîïîðöèÿì ðàêîâèíû â ïðèíöèïå îæèäàåìû è äîëæíû âîñïðèíèìàòüñÿ êàê
íå÷òî ñàìî ñîáîé ðàçóìåþùååñÿ, ïîñêîëüêó èçíà÷àëüíî îòáèðàëè îñîáåé ñ ðàç-
íûìè ïðîïîðöèÿìè ðàêîâèíû. Òåì íå ìåíåå áîëüøîé èíòåðåñ âûçûâàåò
õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ ïðèçíàêîâ â îáùåé äëÿ ýòèõ äâóõ ôîðì âûáîðêå. Âåäü,
åñëè ðàçäåëåíèå â âûáîðêå íà L. stagnalis è L. fragilis îáúåêòèâíî, òî ïðè
îáúåäèíåíèè ýòèõ ôîðì â îäíó ñîâîêóïíîñòü ïî ìíîãèì èíäåêñàì áóäóò íàáëþ-
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ShH 38,22 0,53 41,04 0,95 43,45 0,42 30,70 0,000
ShW 18,90 0,31 20,16 0,50 21,36 0,24 20,41 0,000
AH 21,24 0,31 22,88 0,52 24,20 0,26 28,01 0,000
AW 14,67 0,28 15,12 0,43 16,79 0,24 17,72 0,000
SpH 20,79 0,33 22,16 0,59 23,16 0,24 18,00 0,000
SpH/AH 0,98 0,01 0,97 0,02 0,96 0,01 1,26 0,286
ShH/ShW 2,05 0,02 2,04 0,03 2,05 0,01 0,01 0,987
ShH/SpH 1,85 0,01 1,86 0,02 1,89 0,01 2,38 0,094
NW 4,60 0,05 5,12 0,08 5,05 0,03 36,18 0,000
Òàáëèö à 1. Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ (M) è ñòàíäàðòíûå îøèáêè (m), à òàêæå ðåçóëüòàòû îäíîôàêòîðíîãî
äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà (F, p), ïîëó÷åííûå ó ðàçíûõ êîíõîëîãè÷åñêèõ ôîðì ïðóäîâèêîâ
Ta b l e 1. Means (M) and standard errors (m), and also results of the analysis of variance (F, p), received at
different conchologycal forms of lymnaeid snails
Ò à á ë èö à 2. Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ (M) è ñòàíäàðòíûå îøèáêè (m), à òàêæå ðåçóëüòàòû îäíîôàêòîðíîãî
äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà (F, p), ïîëó÷åííûå ó ïðóäîâèêîâ ñ ðàçíûìè ãåíîòèïàìè Es-1
Ta b l e 2. Mean (M) and standard errors (m), and also results of the analysis of variance (F, p), received at
lymnaeid snails with different genotypes Es-1
* Â òàáëèöàõ 1 è 2 îáîçíà÷åíèå ïðèçíàêîâ äàíî â ðàçäåëå «Ìàòåðèàëû è ìåòîäû».
Ïðèçíàê*
L. stagnalis (n = 252) L. fragilis (n = 142)
F ð
M m M m
ShH 41,73 0,41 40,59 0,59 2,7 0,101
ShW 20,93 0,23 19,32 0,32 17,4 0,000
AH 23,92 0,24 21,37 0,32 42,2 0,000
AW 16,52 0,23 14,70 0,25 25,6 0,000
SpH 21,61 0,23 23,24 0,34 17,0 0,000
SpH/AH 0,91 0,00 1,09 0,01 558,5 0,000
ShH/ShW 2,01 0,01 2,12 0,01 36,3 0,000
ShH/SpH 1,94 0,01 1,75 0,01 248,1 0,000
NW 4,82 0,03 5,01 0,05 10,2 0,001
Ïðèçíàê
Es-1aa (n = 145) Es-1ab (n = 34) Es-1bb (n = 215)
F p
M m M m M m
äàòüñÿ äâà òðàíñãðåññèðóþùèõ ðàñïðåäåëåíèÿ, à ïî äèàãíîñòè÷åñêîìó èíäåêñó
SpH/AH (Ñòàäíè÷åíêî, 2004) âîîáùå äîëæåí áûòü õèàòóñ. Òåì íå ìåíåå òåñòèðî-
âàíèå îáîáùåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ äëÿ ýòîãî èíäåêñà (ðèñ. 4), ïðîâåäåííîå ïî
êðèòåðèþ Êîëìîãîðîâà–Ñìèðíîâà, íà åãî íîðìàëüíîñòü, ïîêàçàëî õîðîøåå ñîîò-
âåòñòâèå (d = 0,04; p > 0,20) ñëó÷àþ ïîëîæèòåëüíî áèíîìèíàëüíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ
ðàâíîâåðîÿòíîñòíûõ ñîáûòèé, îïèñûâàåìûõ êðèâîé Ãàóññà. Äåéñòâèòåëüíî,
ðàñïðåäåëåíèå ýòîãî èíäåêñà ñòðîãî óíèìîäàëüíî è íå èìååò íè àñèììåòðèè (As =
= 0,10 ± 0,12), íè ýêñöåññà (Å = 0,16 ± 0,24). Òàêèì îáðàçîì, íåñìîòðÿ íà
ìîðôîëîãè÷åñêóþ ïðèâëåêàòåëüíîñòü òàêîãî ïàðàìåòðà «êàê óñòüå ïðåâûøàåò èëè
íå ïðåâûøàåò çàâèòîê» çà íèì íå ñòîèò ìîðôîëîãè÷åñêàÿ äèñêðåòíîñòü. Áîëåå
òîãî, ýòîò ïîäõîä ïðîñòî èäåîëîãè÷åñêè îïàñåí äëÿ ñèñòåìàòèêè, ïîñêîëüêó òàêèì
îáðàçîì ïî âñÿêîìó âàðüèðóþùåìó ïðèçíàêó ìîæíî ñîâåðøåííî ïðîèçâîëüíî
ðàçáèòü ëþáîé âèä íà íåñêîëüêî.
Ãîðàçäî áîëüøèé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò ôàêò ðàçëè÷èé ãåíîòèïè÷åñêèõ ôîðì,
ôèêñèðóþùèõ ðàçíûå àëëåëè Es-1, âåäü àïðèîðíî ýòè ìîëëþñêè ìîãóò ìîð-
ôîëîãè÷åñêè è íå ðàçëè÷àòüñÿ. Ïðîâåäåííûé îäíîôàêòîðíûé äèñïåðñèîííûé
àíàëèç ïîêàçàë (òàáë. 2), ÷òî è â ýòîì ñëó÷àå ðàçëè÷èÿ èìåþò ìåñòî, ïðè÷åì èõ
õàðàêòåð ÿâíî èíîé, ÷åì â ïðåäûäóùåì ñëó÷àå. Â ïåðâóþ î÷åðåäü ìåíÿþòñÿ àáñî-
ëþòíûå ðàçìåðû è îñîáåííî êîëè÷åñòâî îáîðîòîâ ðàêîâèíû, ïîêàçàòåëè êîòîðûõ
îäíîçíà÷íî óâåëè÷èâàþòñÿ ó âîñòî÷íûõ ôîðì. Ïðè ýòîì ãèáðèäíûå îñîáè ñ
ãåíîòèïàìè Es-1ab èìåþò ïðîìåæóòî÷íûå çíà÷åíèÿ. Êðîìå òîãî, äëÿ âîñòî÷íîé
ôîðìû õàðàêòåðíà áîëåå ñâåòëàÿ îêðàñêà ðàêîâèíû ïî ñðàâíåíèþ ñ çàïàäíîé.
Îáñóæäåíèå
Ïðîâåäåííîå èññëåäîâàíèå ïðåñíîâîäíîãî ëåãî÷íîãî ìîëëþñêà L. stagnalis
s. l.  ïîêàçàëî òó æå êàðòèíó ãåîãðàôè÷åñêîé àëëîçèìíîé èçìåí÷èâîñòè, ÷òî è ó
ðàíåå èçó÷åííîãî âèäà P. corneus s. l. (Ìåææåðèí è äð., 2006), à èìåííî: äèôôå-
ðåíöèàöèþ íà çàïàäíóþ è âîñòî÷íóþ ôîðìû, ñîïðîâîæäàþùóþñÿ ôèêñàöèÿìè
àëüòåðíàòèâíûõ àëëåëåé, è íàëè÷èå íåøèðîêîé ãèáðèäíîé çîíû, ïðîõîäÿùåé
343Ìîðôîëîãè÷åñêàÿ è ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ïðóäîâèêà îçåðíîãî…
Ðèñ. 4. Ðàñïðåäåëåíèå çíà÷åíèé èíäåêñà ShH/AH â îáîáùåííîé âûáîðêå âñåõ èññëåäîâàííûõ
ìîëëþñêîâ.















ïðèáëèçèòåëüíî ïî ðóñëó Ñðåäíåãî Äíåïðà, à òàêæå ãåííûìè èíòðîãðåññèÿìè,
íàïðàâëåííûìè îò âîñòî÷íîé ôîðìû ê çàïàäíîé. Î÷åâèäíî, ÷òî êàê L. stagnalis,
òàê è P. corneus s. l. ïîëèòèïè÷íû è îáðàçóþò íàäâèäîâûå êîìïëåêñû, ïðåäñòàâ-
ëåííûå âèêàðíûìè âèäàìè, ýâîëþöèîííî-ãåíåòè÷åñêàÿ äèñêðåòíîñòü êîòîðûõ
ïîääåðæèâàåòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî ãåîãðàôè÷åñêîé èçîëÿöèåé. Âåäü ñîâåðøåííî
î÷åâèäíî, ÷òî ïðè òîé ëåãêîñòè, ñ êîòîðîé àëëîâèäû â çîíàõ êîíòàêòà ãèáðè-
äèçèðóþò, â óñëîâèÿ ñèìáèîòîïèè îíè áû ïðîñòî ãåíåòè÷åñêè «ðàñòâîðèëèñü
äðóã â äðóãå».
Îáùåé îñîáåííîñòüþ ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû ïîñåëåíèé ýòèõ äâóõ
ìîëëþñêîâ ÿâëÿåòñÿ íå òîëüêî ïîõîæàÿ ãåîãðàôèÿ àðåàëîâ è ðàñïîëîæåíèå çîíû
ãèáðèäèçàöèè, íî è àñèììåòðè÷íîñòü ãåííûõ èíòðîãðåññèé, êîòîðàÿ ïðîÿâ-
ëÿåòñÿ, ïðåæäå âñåãî, â äîñòàòî÷íî ðåçêîì îãðàíè÷åíèè ïðîäâèæåíèÿ ãåíîâ
çàïàäíûõ ôîðì â âîñòî÷íîì íàïðàâëåíèè è äîñòàòî÷íî ñâîáîäíîì — â ïðîòèâî-
ïîëîæíîì. Î÷åâèäíî, ÷òî â äàííîì ñëó÷àå îñíîâíûì ôàêòîðîì, ñòàáèëèçè-
ðóþùèì ãèáðèäíóþ çîíó, ÿâëÿþòñÿ ýêîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè âèêàðíûõ ôîðì,
â ÷àñòíîñòè èõ íåîäíîçíà÷íàÿ ñïîñîáíîñòü ê æèçíè â ðåãèîíàõ ñ ðàçíûì
óðîâíåì ðèñêà çàñóõè. Òàê, îñîáè çàïàäíûõ ôîðì, ïðèñïîñîáëåííûå ê áîëåå
âëàæíûì óñëîâèÿì îáèòàíèÿ, ïðîñòî íå ñïîñîáíû àêòèâíî ìèãðèðîâàòü â âî-
ñòî÷íîì íàïðàâëåíèè, òîãäà êàê ïðîäâèæåíèå âîñòî÷íûõ ôîðì íà çàïàä, õîòÿ è
îãðàíè÷åíî, íî âñå æå èìååò ìåñòî, ÷òî è ïðèâîäèò ê ïîÿâëåíèþ èíòðîãðåññèé
«âîñòî÷íûõ» ãåíîâ â ïîñåëåíèÿõ çàïàäíûõ ôîðì ïðóäîâèêîâ è êàòóøåê.
Íåñìîòðÿ íà ÿâíî îáùèå òåíäåíöèè â õàðàêòåðå äèôôåðåíöèàöèè, â ãåíî-
ãåîãðàôèè ýòèõ äâóõ âèäîâûõ êîìïëåêñîâ åñòü è ñâîè ðàçëè÷èÿ. Òàê, ïîïóëÿöèè
P. corneus s. l. â ×åðíèãîâñêîé îáë. ñîäåðæàò àëëåëè ëèáî òîëüêî çàïàäíîé ôîðìû
(îêð. ã. Íåæèíà), ëèáî ïðåäñòàâëÿþò ñëó÷àè ãèáðèäíûõ ïîïóëÿöèé (ñ. ßäóòû,
Áîðçíåíñêèé ð-í, ×åðíèãîâ è Ïðèëóêè), ëèáî ïî ñâîåìó ñîñòàâó ýòî òèïè÷íûå
âîñòî÷íûå ôîðìû (ã. ×åðíèãîâ). Òîãäà êàê ó Lymnaea âî âñåõ èçó÷åííûõ
âûáîðêàõ ×åðíèãîâñêîé îáë. îáíàðóæåíû ôèêñàöèè ãåíîâ âîñòî÷íîé ôîðìû.
Áîëåå òîãî, äàæå â Êèåâñêîé îáë. (ñ. Áîäåíüêè) îáíàðóæåíà ïîïóëÿöèÿ, â
êîòîðîé ôèêñèðîâàíû ãåíû èìåííî âîñòî÷íîé ôîðìû. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ó
ïðóäîâèêà, ïî ñðàâíåíèþ ñ êàòóøêîé ãèáðèäíàÿ çîíà ñäâèíóòà íà çàïàä ïðèáëè-
çèòåëüíî íà 100 êì, ÷òî ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ ýêîëîãè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè
ýòèõ âèäîâûõ êîìïëåêñîâ, ðàçíîé ÷èñëåííîñòüþ ïîïóëÿöèé èëè äàæå ïðîñòî
èñòîðè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè ôîðìèðîâàíèÿ àðåàëîâ.
Çíà÷èòåëüíûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò òàêæå íåêîòîðûé ïàðàëëåëèçì â
õàðàêòåðå ìîðôîëîãè÷åñêèõ îòëè÷èé ìåæäó àëëîâèäàìè L. stagnalis s. l. è P. cor-
neus s. l. Òàê, ó ìîëëþñêîâ îáîèõ âèäîâ â ïåðâóþ î÷åðåäü íàáëþäàþòñÿ ðàçëè÷èÿ
ïî àáñîëþòíûì ðàçìåðàì ðàêîâèíû è åå îêðàñêå. Ïðè ýòîì óðîâåíü ðàçëè÷èé ïî
èíäåêñàì ó àëëîâèäîâ çíà÷èòåëüíî íèæå, ÷åì ó êîíõîëîãè÷åñêèõ âèäîâ. È ó
ïåðâûõ, è ó âòîðûõ îòñóòñòâóåò õèàòóñ ïî äèàãíîñòè÷åñêèì ïðèçíàêàì. Â ñëó÷àå
àëëîâèäîâ ýòî îáúÿñíÿåòñÿ íàëè÷èåì áîëåå èëè ìåíåå ïëàâíîãî ïåðåõîäà îò
îäíîé ôîðìû ê äðóãîé, îáóñëîâëåííîãî ãèáðèäíîé çîíîé è ãåííûìè
èíòðîãðåññèÿìè. Ó êîíõîëîãè÷åñêèõ âèäîâ îòñóòñòâèå õèàòóñà ñâèäåòåëüñòâóåò î
ïðîèçâîëüíîñòè èõ âûäåëåíèÿ íà îñíîâàíèè èñêóññòâåííî óñòàíîâëåííûõ
ãðàíèö ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ. Òàê, â ñîîòâåòñòâèè ñ êîíöåïöèåé
ß. È. Ñòàðîáàãàòîâà ýêçåìïëÿðû L. stagnalis s. l., ó êîòîðûõ âûñîòà çàâèòêà ðàâíà
âûñîòå óñòüÿ, äîëæíû áûòü îòíåñåíû ê L. stagnalis s. str. Åñëè â ïðåäåëàõ òîé æå
âûáîðêè îáíàðóæàòñÿ îñîáè, ó êîòîðûõ âûñîòà çàâèòêà ïðåâûøàåò âûñîòó
óñòüÿ — ýòî óæå áóäåò L. fragilis, à åñëè âûñîòà çàâèòêà áóäåò çíà÷èòåëüíî ìåíüøå
âûñîòû óñòüÿ èëè 0,5 âûñîòû ðàêîâèíû —  L. doriana. Ïðè ýòîì íàáëþäàþòñÿ
âñåâîçìîæíûå ïðîìåæóòî÷íûå ôîðìû ìåæäó ýòèìè «âèäàìè», îáðàçóþùèå
íåïðåðûâíûé âàðèàöèîííûé ðÿä, ñîîòâåòñòâóþùèé íîðìàëüíîìó ðàñïðåäåëå-
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íèþ. Ñëåäîâàòåëüíî, áîëåå ðåäêèå «âèäû» L. fragilis è L. doriana ÿâëÿþòñÿ âñåãî
ëèøü êðàéíèìè ìîðôîëîãè÷åñêèìè âàðèàíòàìè L. stagnalis s. l., ïîÿâëåíèå êîòî-
ðûõ èìååò ñóãóáî ñòîõàñòè÷íóþ ïðèðîäó è çà ýòèì íå ñòîèò íå òîëüêî
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